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Основной лимитирующий фактор выращивания чайного растения — засуха. Она снижа-
ет продуктивность плантаций на 15-45 % (R.M. Bhagat с соавт., 2010; R.D. Baruah с соавт., 
2012) и может приводить к гибели растений (E.K. Cheruiyot с соавт., 2009). Этим обусловлен 
интерес исследователей к физиолого-биохимическим (M. Mukhopadhyay с соавт., 2014; T.K. Mari-
tim с соавт., 2015) и молекулярным (W.D. Wang с соавт., 2016; Y. Guo с соавт., 2017) механиз-
мам устойчивости растений чая к засухе. Целью настоящего обзора стало обобщение междуна-
родного опыта фенотипирования и генотипирования чайного растения по признаку устойчивости 
к стресс-фактору для составления целостной картины реакции растения на осмотический стресс 
и понимания воспроизводимости механизмов ответа в разных климатических зонах. Основную 
сигнальную роль в этих процессах играют абсцизовая, жасмоновая и салициловая кислоты, а 
также этилен (S.C. Liu с соавт., 2016), метаболический путь которых включает каскады физио-
логических реакций и генов ответа (T. Umezawa с соавт., 2010). В период засухи у чайного рас-
тения повышается экспрессия генов, кодирующих ферменты биосинтеза цитокининов (транс-
зеатин и цис-зеатин и изопентиниладенин), а при восстановлении растений после стресса экс-
прессия снижается. Предполагается, что повышение содержания цитокининов может частично 
смягчать негативное влияние стресса на фотосинтетическую активность и замедлять ускоренное 
старение листьев. К важным адаптивным реакциям растений на этот стресс относится повыше-
ние концентрации пролина, глицин-бетаина, маннита и других осмолитов, которые нейтрализуют 
активные формы кислорода, защищают макромолекулы от повреждения свободными радикалами 
и поддерживают осмотический потенциал клетки (W.D. Wang с соавт., 2016). В условиях засухи 
у чая происходит расщепление крахмала до глюкозы, повышение синтеза маннита, трегалозы, 
сахарозы. Накопление активных форм кислорода напрямую коррелирует с аккумуляцией глюко-
зы. Показано, что в формирование устойчивости к осмотическому стрессу вовлечено множество 
генов, участвующих в метаболизме и сигналинге фитогормонов, осмолитов, антиоксидантов и 
углеводов (S. Gupta с соавт., 2013; Y. Guo с соавт., 2017). Проанализировано несколько се-
мейств транскрипционных факторов, которые участвуют в регуляции ответа на засуху у чая. В 
семействе bHLH обнаружено 39 генов CsbHLH, экспрессия которых повышалась в условиях 
засухи (X. Cui с соавт., 2018). Гены CsNAC17 и CsNAC30 из семейства NAC могут быть исполь-
зованы в селекции на засухоустойчивость чая (Y.-X. Wang с соавт., 2016). Ген CsWRKY2 из 
семейства WRKY действует как активатор или репрессор абсцизовой кислоты (АБК). В семей-
стве генов DREB известно 29 CsDREB, которые повышают устойчивость чая к засухе через 
АБК-зависимый и АБК-независимый путь (M. Wang с соавт., 2017). Из семейства HD-Zip у чая 
выявлены гены Cshdz, которые по функциям разделяются на четыре группы; наибольшую роль в 
ответе на засуху играют HD-Zip I и HD-Zip IV (W. Shen с соавт., 2018). Из семейства HSP 
(HSF) обнаружены 47 генов, включая 7 CsHSP90, 18 CsHSP70 и 22 CsHSP, экспрессия которых 
повышает устойчивость к окислительному стрессу (J. Chen с соавт., 2018). В АБК-опосредо-
ванном ответе на засуху показана важная роль транскрипционных факторов семейства bZIP. В 
семействе Dof у чая описаны 29 транскрипционных факторов, показана их повышенная экспрес-
сия у устойчивых сортов в условиях стресса. Для семейства SBP у чайного растения показана 
повышенная экспрессия генов CsSBP и предполагается их участие в сигнальных путях с участием 
АБК, гибберелловой кислоты, и метилжасмоната (P. Wang с соавт., 2018). Гены семейства ли-
поксигеназ CsLOX1, CsLOX6 и CsLOX7 также важны при формировании ответа на засуху 
(J. Zhu с соавт., 2018). МикроРНК у чая регулируют экспрессию транскрипционных факторов 
на этапе трансляции. (Y. Guo с соавт., 2017). Несмотря на значительный прогресс в функцио-
нальной геномике растений, необходимы дальнейшие исследования для выяснения роли различ-
ных генов в регуляторных сетях и ответе на засуху. 

 

Ключевые слова: Camellia sinensis (L.) Kuntze, чай, засуха, фитогормоны, осмолиты, 
антиоксидантная система, транскрипционные факторы. 

 

Чай Camellia sinensis (L.) Kuntze — важнейшая промышленная куль-
тура, которую возделывают более чем в 50 странах мира, в том числе во 
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влажно-субтропической зоне России. Это многолетнее растение, произ-
растающее на одном месте до 70 лет и более, в летний период периодиче-
ски сталкивается с продолжительной засухой (1-2 мес), приводящей к 
окислительному стрессу и формированию минеральной недостаточности. 
По данным разных авторов, эти абиотические факторы становятся одной 
из основных причин снижения урожайности чайных плантаций (в среднем 
на 15-45 %) (1-3) и даже частичной гибели растений (до 19 %) (4). Про-
гнозируемые глобальные изменения климата в направлении аридизации 
(5) еще сильнее усугубят существующие проблемы возделывания чая и ак-
туализируют задачи по повышению его выносливости к экстремальным 
экологическим условиям (6-9). В этой связи изучаются физиолого-био-
химические и молекулярные механизмы устойчивости растений чая к за-
сухе, эффективность применения различных экзогенных индукторов, ве-
дется селекционный поиск более засухоустойчивых сортов (10). За годы 
исследований за рубежом накоплен значительный экспериментальный ма-
териал, касающийся физиолого-биохимических и молекулярных механиз-
мов устойчивости чая и других культур к засухе (11-14), который может 
служить научной базой для развития селекционных исследований в России.  

Целью настоящего обзора стало обобщение международного опыта 
фенотипирования и генотипирования чайного растения по признаку 
устойчивости к стресс-фактору для составления целостной картины реак-
ции растения на осмотический стресс и понимания воспроизводимости 
механизмов ответа в разных климатических зонах.  

К наиболее эффективным стратегиям адаптации растений, в том 
числе чая, к засухе относятся так называемые механизмы избегания воз-
действия стресса посредством сокращения жизненного цикла, периода 
вегетации и цветения, продолжительности плодоношения, которые на-
правлены на снижение потери воды организмом (15, 16). Важнейшими 
морфологическими признаками адаптации растений служат характери-
стики корневой системы (биомасса, длина, глубина и плотность корней) 
(17-19), соотношение биомассы корни/побеги, число и размер листьев, 
площадь и характер листовой поверхности, соотношение массы листа к 
поверхности, структура фотосинтетического аппарата, строение и форма 
хлоропластов (20-24). Главные физиологические механизмы избегания — 
снижение потери воды посредством устьичного контроля транспирации 
(25-27), уменьшение числа и размера устьиц (28), повышение вязкости 
цитоплазмы, поддержание осмотического потенциала клетки. В основе 
всех этих процессов лежат каскады биохимических реакций с участием 
трех групп метаболитов — фитогормонов, осмолитов и антиоксидантных 
компонентов. 

Ф и т о г о р м о н ы. Согласно современным исследованиям, среди 
фитогормонов важная роль в ответе на засуху принадлежит абсцизовой 
(АБК), салициловой и жасмоновой кислотам, а также этилену. При срав-
нительном изучении двух контрастных по устойчивости сортов чая было 
установлено увеличение содержания абсцизовой и салициловой кислот 
через 4 сут с момента наступления засухи (25). Другие фитогормоны, та-
кие как индолилуксусная кислота (ИУК) и цитокинины, участвовали в 
восстановлении растений после засухи. Для чайного растения достаточно 
полно изучен АБК-зависимый путь ответа на засуху, хотя некоторые зве-
нья еще не выявлены. АБК-зависимый сигналинг в первую очередь воз-
действует на конститутивно экспрессирующиеся транскрипционные фак-
торы, которые затем индуцируют прямые эффекторные гены стрессо-
устойчивости (29). Ключевое регуляторное звено в биосинтезе АБК как в 
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корнях, так и в листьях, вероятно, катализируется 9-цис-эпоксикаратино-
иддезоксигеназой — ферментом, превращающим предшественник эпокси-
каротиноид в ксантоксин в пластидах. АБК инициирует образование ак-
тивных форм кислорода, которые по цепочке активируют супероксиддис-
мутазу (СОД) — первую линию обороны против свободных радикалов (12, 
25). Возрастающая активность СОД приводит к увеличению количества 
H2O2, активации Ca2+ каналов и кальций-зависимых протеинкиназ, регу-
лирующих закрытие устьиц (26, 30-32). При восстановлении после засухи 
уменьшается количество АБК, в результате чего предположительно снижа-
ется концентрация кальция в цитозоле, уменьшается приток калия и ани-
онов в замыкающие клетки устьиц и, как следствие, происходит открытие 
устьиц (26, 33-35). 

Под действием засухи повышается экспрессия гена синтеза 
жасмоновой кислоты, которая превращается в более активное соедине-
ние ()-жасмоноил-L-изолейцин (JA-Ile) (26). Также активируются гены, 
кодирующие основные компоненты передачи сигналов этилена. После 
наступления стресса повышается экспрессия гена 1-аминоциклопропан-1-
карбоновой кислоты (ACC), что указывает на накопление этилена, а в пе-
риод восстановления после засухи она подавляется (26). 

Салициловая кислота — фенольное соединение, участвующее в ре-
гуляции фотосинтеза, метаболизма азота, пролина, синтеза глицин-бета-
ина, антиоксидантной системы защиты и водного потенциала в условиях 
стресса (36). Главный регулятор метаболизма салициловой кислоты — ген 
NPR1, снижение экспрессии которого в условиях засухи приводило к 
ослаблению устойчивости чая к болезням (26). 

Индолилуксусная кислота (ИУК) регулирует многие физиологиче-
ские процессы. У чайного растения в ответ на засуху снижалась экспрес-
сия генов, связанных с синтезом ИУК (26). Однако для поддержания ак-
тивности физиологических процессов в этих условиях включались альтер-
нативные пути синтеза ИУК — из индола через триптофан. 

Сообщалось, что в период засухи у чайного растения повышалась 
экспрессия генов, кодирующих ферменты биосинтеза цитокининов (транс- 
и цис-зеатин и изопентиниладенин), а при восстановлении после стресса 
она снижалась. По-видимому, увеличение содержания цитокининов может 
частично смягчать негативное влияние стресса на фотосинтетическую ак-
тивность и замедлять ускоренное старение листьев (36).  

О с м о л и т ы. Еще одной стратегией адаптации к засухе служит по-
вышение синтеза осмолитов — растворенных в цитозоле веществ с низкой 
молекулярной массой, которые даже в высоких концентрациях не токсич-
ны для растения (37-39). Осмолиты повышают вязкость цитоплазмы, по-
глощают активные формы кислорода и защищают макромолекулы от сво-
бодных радикалов, тем самым поддерживая целостность мембран и мета-
болическую активность тканей, что обеспечивает возобновление роста по-
сле улучшения водного режима (40-42). Эти вещества относятся к трем 
основным классам: аминокислотам (глутамин, пролин, глицин-бетаин, кар-
нитин), сахарам (крахмал, ди- и моносахариды) и полиолам (маннитол, 
сорбитол) (43). Среди аминокислот особенно важен пролин (44), который 
синтезируется из глутамата (с участием фермента пирролин-5-карбоксилат-
синтазы) или орнитина (26, 43). Накопление пролина сопровождается 
предотвращением денатурации белка, сохранением структуры и активно-
сти ферментов, а также защитой мембран от повреждения АФК при де-
фиците влаги и высокой солнечной активности. Также к наиболее изу-
ченным компонентам осмотической регуляции относится глицин-бетаин 
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(45), который оказывает положительное влияние на стабильность фермен-
тов и целостность мембран, действуя как осмопротектор, а также опосре-
дованно участвует в трансдукционных сигналах (46). В исследовании, про-
веденном T.K. Maritim с соавт. (19) на 8 сортах чая при моделируемом во-
додефицитном стрессе, было показано накопление в листьях пролина и 
глицин-бетаина, более выраженное у засухоустойчивых сортов. На осно-
вании этого сделан вывод о возможности использования пролина в каче-
ства биохимического маркера при скрининге генетического материала на 
засухоустойчивость. 

Показан также значительный вклад углеводов в устойчивость кле-
ток при осмотическом стрессе (25, 26, 47). Так, в условиях засухи у чая 
происходило расщепление крахмала до глюкозы, повышение синтеза ман-
нита, трегалозы, сахарозы. Накопление активных форм кислорода (АФК) 
напрямую коррелировало с накоплением глюкозы, которая участвует в 
закрытии устьиц и повышает адаптивность растения, предотвращает рас-
пад хлорофилла и транспирацию воды при осмотическом стрессе. Кроме 
того, растворимые сахара играют двойную функцию, поскольку связаны 
как с анаболизмом, так и с катаболизмом АФК, таким как окислительный 
пентозофосфатный путь, выработка НАДФН (48-51). Физиологические и 
молекулярно-генетические исследования S.C. Liu с соавт. (25, 26) показа-
ли, что концентрация растворимых сахаров в чайном растении значитель-
но увеличивалась по мере усиления засухи, а затем быстро снижалась по-
сле регидратации. Эти результаты позволили предположить, что фотоас-
симилированный углерод преимущественно использовался для синтеза 
осмолитов, а крахмал в основном разлагался до глюкозы.  

А н т и о к с и д а н т н ы е  к о м п о н е н т ы. Системы антиоксидант-
ной защиты включают как ферментный (СОД, каталазу, пероксидазу, ас-
корбат-пероксидазу, глутатион-редуктазу), так и неферментный (цистеин, 
редуцированный глутатион и аскорбиновую кислоту) компоненты (27, 37, 
52). Установлено, что кроме каталазы, различных пероксидаз и перокси-
доксинов (25, 53, 46), еще несколько ферментов вовлечены в процесс из-
бавления от перекиси водорода и свободных радикалов: дегидроаскорбат-
редуктаза, монодегидроаскорбат-редуктаза, глутатион-редуктаза (31, 54). 
Как показали транскриптомные исследования S.C. Liu с соавт. (26), в 
условиях засухи у чайного растения экспрессия гена ключевого фермента 
цикла Кальвина — рибулозобифосфат карбоксилазы (RuBisCO) снижа-
лась, что указывало на ингибирование фиксации углекислого газа. При 
этом синтез регуляторных ферментов гликолиза гексокиназы в условиях 
засухи не прекращался. Исследователи предположили, что растение чая 
сохраняет поставки АТФ посредством поддержания гликолитического ме-
таболизма (26). Выявлена роль -каротина в защите от окислительного 
стресса и поддержании фотохимических процессов (55, 56), которая пред-
положительно заключается в прямом гашении триплетного хлорофилла, 
что препятствует образованию активных форм кислорода (37). 

Д р у г и е  с и г н а л ь н ы е  п у т и. Группа молекулярных мессен-
джеров, регулирующих работу генов ответа, очень многочисленна. Так, 
аквапорины — семейство основных мембранных (плазматических и вакуо-
лярных) белков — регулируют пассивный обмен воды через мембраны 
(57). Дегидрины и белки теплового шока (шапероны) стабилизируют 
структуру других белков и макромолекул, что предотвращает их денатура-
цию в условиях стресса (58). 

Протеинкиназы и протеинфосфатазы часто действуют совместно, 
фосфорилируя и дефосфорилируя свои мишени. Протеинкиназы у чайно-
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го растения играют положительную, а протеинфосфатазы — отрицатель-
ную регуляторную роль в ответе на засуху, обеспечивая поддержание го-
меостаза и перенос сигналов в чайном растении. Согласно J. Wan с соавт. 
(59-62), все 29 кальций-зависимых протеинкиназ, обнаруженных у чая, 
содержат цис-элементы множественного стрессового ответа в промотер-
ной зоне гена.  

Г е н е т и ч е с к и е  ф а к т о р ы. Среди всех механизмов транскрип-
ционные факторы служат главными регуляторами ответа растения на 
абиотический стресс. У чая предполагается наличие 12 семейств тран-
скрипционных факторов, вовлеченных в ответ на засуху: AP2/EREBP, 
bHLH, bZIP, HD-ZIP, HSF (HSP), MYB, NAC, WRKY, zinc-finger protein 
TFs, SCL, ARR, SPL (63-66).  

Одно из крупнейших семейств транскрипционных факторов bHLH 
(basic helix-loop-helix) широко распространено у эукариот. Эти факторы 
обусловливают передачу сигналов и вторичный метаболизм брассиносте-
роидов, жасмоновой кислоты, синтез антоцианов, модуляцию роста и 
развития растений, контроль развития зародыша, ветвления побегов, 
развития цветка и плодов. Кроме того, bHLH участвуют в передаче сигна-
ла АБК и ответе растений на абиотические стрессы. У чая выявлено 39 
генов CsbHLH, экспрессия которых усиливается в условиях засухи (67). 

Семейство транскрипционных факторов NAC (NAM-ATAF1/2-
CUC) регулирует формирование апикальной меристемы, латеральных 
корней, вторичной клеточной стенки, старение листьев, развитие семян, 
биосинтез флавоноидов. Многие гены семейства NAC участвуют в ответе 
на стрессы и передаче гормональных сигналов. Анализ экспрессии этих 
генов у чайного растения при засухе позволил обнаружить гены-канди-
даты CsNAC17 и CsNAC30, которые могут быть использованы в селекции 
чая на засухоустойчивость (68). 

Группа транскрипционных факторов WRKY вовлечена в ответы 
на абиотический стресс. У чая был выявлен ген CsWRKY2, который участ-
вует в механизмах защиты от воздействия засухи. Его наибольшая экс-
прессия наблюдалась в листьях, наименьшая — в цветках и побегах. Вы-
сокая степень экспрессии CsWRKY2 была отмечена в условиях засухи и 
холода. Показано, что белки WRKY могут действовать как активаторы 
или репрессоры АБК (69). 

Одно из наиболее обширных семейств транскрипционных факто-
ров растений — DREBs (dehydration-responsive element-binding proteins). У 
чая было выявлено 29 CsDREB генов, показана их локализация в ядре кле-
ток. Экспрессия этих генов усиливалась под влиянием различных абиоти-
ческих стрессов, в том числе засухи. Гиперэкспрессия генов CsDREB по-
вышала устойчивость к стрессам как через АБК-зависимый, так и через 
АБК-независимый путь. Анализ экспрессии генов CsDREB показал, что 
они могут действовать как связующее звено между разными цепочками 
реакций при ответе чая на стресс (70). 

Семейство белков HD-Zip (homeodomain-leucine zipper) составляет 
важную группу транскрипционных факторов, которую подразделяют на 
четыре подгруппы (HD-Zip I, HD-Zip II, HD-Zip III и HD-Zip IV). У чая 
найдены 33 транскрипционных фактора, принадлежащие к этим подгруп-
пам. Среди них наиболее вовлечены в ответ на засуху HD-Zip I и HD-Zip 
IV. Белки HD-Zip I в основном отвечают на внешние сигналы, такие как 
экстремальные температуры, засуха и другие абиотические стрессы, регу-
лируя процессы роста и адаптации растений к факторам среды. Подгруппа 
HD-Zip IV вовлечена в формирование корней, дифференциацию клеток, 
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образование трихом, накопление антоциана. Результаты анализа экспрес-
сии генов Cshdz чая подтвердили их участие в различных стрессовых отве-
тах, в том числе на засуху (71). 

Белки теплового шока HSPs (heat shock proteins) играют важную 
роль в росте и развитии растений и защищают клеточные структуры в 
условиях стрессов. У чая выявлены 47 генов CsHSP , включая 7 CsHSP90, 
18 CsHSP70 и 22 CssHSP, экспрессия которых повышает устойчивость к 
окислительному стрессу, защищая фотосистему II и поддерживая работу 
фотосинтетического аппарата (72). 

Транскрипционные факторы семейства bZIP (basic region/leucine 
zipper) разделяются на 13 групп (A-L и S). Наиболее изученная группа А 
включает так называемые ABRE-связывающие факторы (ABFs), отвечаю-
щие за работу АБК. Эти и другие гены семейства bZIP вовлечены в ответ 
и механизмы реализации устойчивости растений чая при засухе, выпол-
няют функцию положительных регуляторов устойчивости к окислитель-
ному стрессу, играют центральную роль в биохимических каскадах с уча-
стием глюкозы и АБК (73). 

Семейство транскрипционных факторов Dof (DNA-binding with one 
finger) регулирует экспрессию генов, вовлеченных в созревание и прорас-
тание семян, периодизм цветения, накопление вторичных метаболитов, а 
также в защитные процессы. У чая выявлено 29 транскрипционных фак-
торов Dof и показано участие CsDof-22 в биосинтезе АБК. У устойчивых 
сортов чая в условиях стресса наблюдалось усиление экспрессии генов 
CsDof (74).  

SBP (SQUAMOSA promoter binding protein) кодируют транскрипци-
онные факторы, участвуют в спорогенезе, развитии побега и листа, цвете-
нии, оплодотворении, созревании плодов, передаче гормональных сигна-
лов и ответах на абиотические и биотические стрессы у многих видов рас-
тений. Гиперэкспрессия этих генов наблюдалась в ответ на повышение 
содержание жасмоновой кислоты и приводила к повышению содержания 
супероксиддисмутазы и пероксидазы. У чайного растения показана повы-
шенная экспрессия генов CsSBP в почках и листьях; эти реакции могут 
быть связаны с сигнальными путями с участием АБК, гибберелловой кис-
лоты и метилжасмоната (75). 

Оксилипины — окисленные производные жирных кислот, вклю-
чая жасмоновую кислоту, гидрокси-, оксо- или кето-жирные кислоты, 
летучие альдегиды, служат важными сигнальными молекулами у высших 
растений. Липоксигеназы (LOXs) составляют семейство железосодержа-
щих ферментов, которые катализируют окисление полиненасышенных 
жирных кислот, что инициирует биосинтез оксилипинов. У чайного рас-
тения гены семейства липоксигеназ CsLOX1, CsLOX6 и CsLOX7 вовлече-
ны в ответ на стрессы (холод, засуха, биотический стресс) по АБК-не-
зависимому пути (76). 

МикроРНК регулируют экспрессию транскрипционных факторов 
на этапе трансляции. У чая выявлены 62 микроРНК, которые участвуют 
в ответе на засуху через регуляцию транскрипции и подавление трансля-
ции. Установлено, что экспрессия микроРНК варьирует в зависимости 
от силы стресс-фактора и проявляется в виде морфологических, физио-
логических и биохимических изменений (77). 

Таким образом, для растений чая установлены и описаны многие 
биохимические и генетические сигналы, которые в ответ на осмотиче-
ский стресс активируют генетические матрицы, что приводит к физиоло-
гическим и метаболическим изменениям, обеспечивающим устойчивость 
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растений. В этот процесс вовлечено множество генов, участвующих в 
метаболизме и сигналинге фитогормонов, метаболизме осмолитов, регу-
ляции антиоксидантной активности, регуляции функций устьичного ап-
парата. Однако роль всех генетических факторов в ответе на засуху еще 
требует дополнительного изучения для полного понимания их места в 
каскадах биохимических реакций. Поэтому, несмотря на существенный 
прогресс в функциональной геномике растений, в том числе чая, необ-
ходимы дальнейшие исследования для выявления места различных генов 
в регуляторных сетях и ответе на засуху.  
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A b s t r a c t  
 

The main constraint in the tea plants growth in the world is drought, which reduces the 
productivity of plantations by 15-45 % (R.M. Bhagat et al., 2010; R.D. Baruah et al., 2012). In this 
regard, physiological (M. Mukhopadhyay et al., 2014; T.K. Maritim et al., 2015) and molecular 
mechanisms (W.D. Wang et al, 2016; Y. Guo et al., 2017) drought tolerance of tea plants are a mat-
ter of great interest. The purpose of this review is to summarize the international experience of phe-
notyping and genotyping of tea drought response to create a comprehensive picture of the plant re-
sponse to osmotic stress and to understand the reproducibility of response mechanisms in different 
climatic regions. During drought stress the main signaling role is played by abscisic, jasmonic and 
salicylic acids, as well as ethylene (S.C. Liu et al., 2016), the metabolic pathway of which includes 
cascades of physiological changes and involves response genes (T. Umezawa et al., 2010). It was 
reported that tea plants had increased expression of genes encoding cytokinin biosynthesis enzymes 
(trans-zeatin and cis-zeatin and isopentyniladine) under drought, and during recovery its expression 
decreased. It is assumed that an increase in cytokinin content may partially mitigate the negative 
effect of stress on photosynthetic apparatus and slow down leaf senescence induced by stress. An 
important adaptive response of tea plant to drought is an increase in the concentration of proline, 
glycine-betaine, mannitol and other osmolytes which neutralize reactive oxygen species, protect 
macromolecules from damage by free radicals, and maintain the osmotic potential of the cell 
(W.D. Wang et al., 2016). Under the drought in tea plant starch decomposes to glucose, and manni-
tol, trehalose, and sucrose contents increase. The accumulation of reactive oxygen species (ROS) 
directly correlates with the accumulation of glucose, to prevent the negative effects of stress. In 
addition, it has been shown that many genes involved in the metabolism and signaling of phyto-
hormones, osmolytes, antioxidants and carbohydrates are also involved in tolerance to osmotic 
stress (S. Gupta et al., 2013; Y. Guo et al., 2017). Several families of transcription factors play a 
crucial role in the regulation of tea response to drought in tea. In particular, 39 CsbHLH genes were 
identified with increased expression in drought conditions (X. Cui et al., 2018). From the NAC 
family, the CsNAC17 and CsNAC30 genes have been identified that can be used in the breeding for 
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drought tolerance of tea (Y.-X. Wang et al., 2016). From the WRKY family, the CsWRKY2 gene has 
been identified which is involved in the mechanisms of protection from drought and can act as an 
activator or repressor of abscisic acid (ABA). From the DREB gene family, 29 CsDREB have been 
identified, which increase drought tolerance of tea through ABA-dependent and ABA-independent 
pathways and can act as a link between different biochemical networks in response to drought (M. 
Wang et al., 2017). From the HD-Zip family, Cshdz genes have been identified which are divided 
into 4 groups according to their functions, of which HD-Zip I and HD-Zip IV play the major role 
in drought response in tea (W. Shen et al., 2018). Of the HSP (HSF) family, 47 transcription factors 
were identified in tea, including 7 CsHSP90, 18 CsHSP70, and 22 CsHSP genes the expression of 
which increases resistance to oxidative stress, protection of photosystem II and stabilizes photosyn-
thesis during drought (J. Chen et al., 2018). The transcription factors of the bZIP family also play 
the important role in ABA-mediated drought response. From the Dof family, 29 transcription factors 
were revealed in tea plants and their increased expression was shown in the resistant cultivars under 
drought. The important role of CsDof-22 in ABA biosynthesis has been revealed (H. Li et al., 2016). 
An increased expression of the SBP family CsSBP genes in tea plants led to assumption of its par-
ticipation in signaling pathways involving ABA, gibberellic acid, and methyl jasmonate (P. Wang 
et al., 2018). The genes of the CsLOX1, CsLOX6 and CsLOX7 family of lipoxygenases in tea can 
also play an important role in drought response (J. Zhu et al., 2018). In addition, miRNA play an 
important role in gene regulation at transcription and translation level in tea plants (Y. Guo et al., 
2017). Despite the great progress in the functional genomics of tea plant further research is needed 
to identify the location of various genes in regulatory networks and their impact in drought tolerance. 

 

Keywords: tea plant, Camellia sinensis, drought, phytohormones, osmolytes, antioxidant 
system, transcription factors. 
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